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摘要 ”以 植物 地 理学 资料 为 主 ， 综 合 植物 化 学 、 细 胞 学 、 形 态 学 及 解剖 学 等 方面 的 资料 ， 分 析 了 
小 驳 科 鬼 白 亚 科 现代 地 理 分 布 格局 产生 的 原因 及 其 对 系统 发 育 的 影响 ， 指 出 : @ 我 国 是 鬼 白 亚 科 
植物 的 多 样 性 中 心 和 分 布 中 心 ， 鬼 白 亚 科 植物 的 现代 地 理 分 布 格局 是 由 于 第 三 纪 以 来 替代 分 布 和 
”长 期 隔离 的 结果 ; @ 在 鬼 白 亚 科 植 物 中 ， 以 山 荷 叶 属 最 为 原始 ， 它 通过 两 条 方向 演化 ， 一 是 保持 
其 原来 的 异 花 授粉 方向 演化 为 足 叶 草 属 ， 另 一 方向 是 转向 自 花 授粉 ， 自 山 荷 叶 属 演化 为 八角 莲 
属 ， 然 后 再 演化 为 桃 儿 七 属 ; @ 桃 儿 七 属 与 足 叶 草 属 不 具有 直接 的 亲缘 关系 ， 它 们 在 形态 上 的 相 
似 只 是 平行 进化 的 结果 。 
关键 词 。 鬼 白 亚 科 ， 山 荷 叶 属 ， 八 角 莲 属 ， 桃 儿 七 属 ， 足 叶 草 属 ， 系 统 发 育 ， 地 理 分 布 格局 
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Abstract Based on comprehensive information including biogeography, morphology, anatomy, 
cytology, reproductive biology, phytochemistry etc., the morden distribution pattern of 
Podophylloideae along with its original reason and effect on phylogeny has been studied in this 
paper. The result can be concluted as follow: (1) China is the diversity center and distribution 
center of Podophylloideae. The modern distribution pattern of Podophylloideae plants is the re- 
sult of long time isolation and geographical substitute since Tertiary. (2) Among the group, the 
genus Diphylleia is the most primitive, it evoluted in two ways, one way is switch to autogamy, 
from Diphylleia to Dysosma and then to Sinopodophyllum, another way is remain allogamy, from 
Diphylleia cymosa evoluted to Podophyllum peltatum. (3) There is no derect relationship between 
Podophyllum and Sinopodophyllum, the resemblance of morphology is just the result of 
parallelism. 
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1 FW BLE) 5 BE (LL A Diphylleia, Dysosma, Podophyllum 及 Sinopodophyllum 4 属 15 种 的 1 
个 小 类 群 。 在 小 辟 科 中 ， 这 4 个 属 由 于 具有 盾 状 着 生 的 叶 、 葵 中 具 多 数 散 生 维 管束 、 花 不 具 蜜 腺 、 浆 果 、 
含 鬼 白 毒 素 等 一 些 特殊 的 特征 而 被 看 作 是 1 个 自然 而 相对 独立 的 类 群 。 它 们 常 被 处 理 为 小 右 科 的 1 个 亚 科 
或 1 个 族 ， 有 些 作 者 则 将 它们 独立 为 1 个 科 ， 但 各 个 作者 所 指 的 范围 有 所 不 同 。 本 文中 ， 笔 者 遵循 
Takhtajan(1980) 的 概念 ， 将 这 类 植物 作为 小 繁 科 的 1 个 亚 科 处 理 。 该 类 群 内 部 的 演化 关系 尚未 被 系统 研 
究 过 ， 为 阐述 它们 之 间 的 演化 关系 ， 对 它们 进行 综合 研究 是 有 必要 的 。 

1 种 类 及 地 理 分 布 

在 鬼 白 亚 科 4 个 属 中 ， 山 荷 叶 属 Diphylleia 3 种 ， 中 华山 茶叶 D. sinensis 7 FRA, AEU D. 
grayi 局 限 分 布 于 日 本 北部 及 萨 哈 林 群岛 ， 北 美 山 荷 叶 D. cymosa 分 布 于 北美 东部 ， 这 3 种 植物 的 地 理 分 
布 为 典型 的 东亚 北美 间断 分 布 (Ying et al., 1984)。 八 角 莲 属 Dysosma 10 (AES, 1987; 王 育 生 , 1984; 应 
俊生 , 1979; 湖北 植物 研究 所 , 1976)， 为 我 国 特有 属 ， 主 要 分 布 于 华南 、 华 东 及 西南 地 区 。 桃 儿 七 属 只 有 桃 
JLE Sino podophyllum hexandrum (Royle) Ying, 1 种 ， 分 布 于 喜马拉雅 及 邻近 地 区 ， 足 叶 草 属 亦 只 有 是 叶 
草 Podophyllum peltatum L. 1 种 ， 分 布 于 北美 东部 (应 俊生 , 1979)。 我 国 是 这 类 植物 的 分 布 中 心 与 多 样 性 
中 心 ， 在 4 属 15 种 植物 中 ， 我 国 分 布 有 3 属 12 种。 在 全 部 成 员 中 ， 除 D. grayi, D. cymosa 及 P. 
peltatum 3 种 外 ， 其 余 的 种 在 我 国 均 有 分 布 ， 且 除 桃 儿 七 外 ， 剩 余 的 种 都 为 我 国 所 特有 ， 在 研究 材料 上 提 
供 了 极 大 的 便利 。 鬼 白 亚 科 植 物 的 种 类 及 其 在 世界 上 的 分 布 可 参见 表 1。 

R1 小 辟 科 鬼 日 亚 科 植 物 的 种 类 及 地 理 分 布 


Table 1 The taxa and geographical distribution pattern of Podophylloideae (Berberidaceae) 
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D. veitchii + + + 
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D. lichucensis + 
D. fur fueacea + 





Sino podo phyllum 
PEDRE t+ 十 十 十 十 十 十 十 十 十 十 十 十 
hexandrum 





Podophyllum 
pelatum 


2 分 类 及 系统 
和 鬼 自 亚 科 植物 的 系统 学 问题 一 直 存 在 着 较 大 分 歧 。Schults(1832) 第 一 次 将 Diphylleia 作为 一 个 独立 的 
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山 荷 叶 科 Diphylleiaceae ， 1902 年 Tischler 将 Diphylleia 和 Podophyllum 包含 后 来 分 裂 出 来 的 Dysosma) 
独立 为 鬼 白 科 Podophyllaceae， 这 种 处 理 为 后 来 的 许多 作者 所 遵从 ， 如 Hutchinson(1969) , 
Takhtajan(1969) 和 Airy Shaw(1965) 等 ， 但 Hutchinson 和 Airy Shaw 扩大 了 Podophyllaceae 的 概念 ， 他 
们 将 小 驳 科 内 的 所 有 草本 类 群 都 放 在 该 科 内 。Engler (1903) 将 鬼 白 亚 科 及 其 它 小 网 科 内 的 草本 类 群 作为 1 
个 亚 科 一 一 鬼 白 亚 科 Podophylloideae 处 理 ， 这 种 处 理 被 Ernst(1964) 和 Thorne( 1968) 所 遵从 。 
Cronquist(1968) 将 Diphylleia  Podophyllum 成 立 为 1 个 独立 的 鬼 白 科 ， 并 将 它们 放 入 毛 葛 目 内 ， 但 后 来 
(198) RHF ERENER. Podophyllum 原 包 含有 后 来 被 Woodson(1928) 分 离 出 来 的 Dysosma 及 被 
应 俊生 (1979) 分 离 出 来 的 Sino podophyllum, 这 样 ， 现 在 的 Podophyllum 就 只 包含 有 P. peltatum L. 1 种 。 

在 这 4 个 属 间 ， 目 前 普遍 认为 Podophyllum, Dysosma 及 Sinopodophyllum 属 间 具有 较为 密切 的 关 
系 ， 且 已 有 多 位 作者 如 Henry et al.(1989), 李 林 初 (1986), Meacham(1980) 和 应 俊生 (1979) 等 分 析 过 它们 间 
的 关系 。 但 对 于 Diphylleia 和 前 述 3 属 间 的 关系 则 未 被 系统 讨论 过 。 

3 形态 学 与 解剖 学 

在 鬼 白 亚 科 4 个 属 中 ， 虽 然 它们 具有 许多 相似 的 特征 ， 但 随 着 植物 类 群 的 进化 ， 在 形态 和 解剖 方面 也 

出 现 了 许多 差异 ， 这 些 差 异 反 应 了 它们 的 演化 关系 和 对 环境 的 适应 性 。 
3.1 叶 ”和 鬼 白 亚 科 植物 在 性 成 熟 前 均 只 具 1 枚 盾 状 着 生 的 叶 ， 人 性 成 熟 植株 一 般 具 2 叶 ， 有 少数 具 3 叶 。 随 
着 植物 类 和 群 在 生态 上 逐渐 适应 干旱 的 环境 ， 在 形态 上 的 反映 是 ， 叶 分 裂 程度 增加 ， 植 株 上 色 斑 增多 。 山 荷 
叶 属 的 叶 只 为 2 裂 ， 而 八角 莲 属 植物 的 叶 分 裂 状况 有 了 很 大 的 提高 ， 虽 然 叶 的 分 裂 状况 随 种 类 的 不 同 而 不 
同 ， 但 每 个 叶片 上 的 裂片 数目 明显 增多 ， 川 八角 莲 (Dy. veitchii ) 叶 的 分 裂 就 十 分 明显 。 到 了 桃 儿 七 和 是 
叶 草 ， 叶 已 经 是 全 裂 了 。 

山 荷 叶 的 植株 全 为 绿色 ， 看 不 到 有 色 班 的 出 现 ;， 在 八角 莲 属 中 ， 生 活 于 贾 温 环境 中 的 种 类 如 八角 莲 ， 
叶 上 全 无 色 诈 :而 生活 在 较 空 旷 环 境 中 的 种 类 如 川 八角 莲 ， 叶 上 色 斑 较 丰 富 。 而 在 桃 儿 七 和 足 叶 章 的 叶 
上 ， 色 斑 十 分 显著 而 富 于 变化 。 从 毛 被 状况 来 看 ， 山 茶叶 几乎 没有 毛 被 ， 在 八角 莲 属 植物 中 ， 特 别 是 在 刚 
萌发 出 来 的 植株 上 ， 已 明显 出 现 银色 的 毛 被 。 到 了 桃 儿 七 ， 无 论 是 在 刚 朝 发 出 来 的 植株 上， 还 是 在 性 成 熟 
植株 上 ， 毛 被 都 十 分 丰富 。 

3.2 芭 ”和 鬼 白 亚 科 植物 的 茎 内 维 管束 数目 多 ， 大 小 不 规则 ， 吧 散 生 排 列 ， 维 管束 都 为 外 接 型 等 结构 特点 ( 
苏 应 娟 等 , 1994, 1993; Ying et al. 1984; 李 广 民 ， 1982) 类 似 于 单子 叶 植物 的 散 生 维 管 柱 ( 中 柱 )。 散 生 维 管 
柱 为 较 进化 的 的 维 管 柱 类 型 ， 多 见于 单子 叶 植 物 中 。 鬼 白 亚 科 是 被 子 植物 中 较 原始 的 类 群 ， 它 具 “ 假 单子 
叶 ”、 散 生 维 管束 等 特征 可 能 意味 着 它们 的 祖先 与 单子 叶 植 物 的 祖先 具有 某 些 联系 。 并 且 也 进一步 证 实 了 
Takhtajan(1969) 指出 的 在 原始 类 群 中 更 常 出 现 镶 合 进化 (Mosaic evolution) 的 事实 。 

3.3 花 与 花序 Kumuzawa(1935) 认 为 鬼 白 亚 科 植物 的 花序 是 由 羯 尾 状 察 伞 花 序 发 育 而 来 ， 因 此 有 向 数目 
减少 的 方向 进化 的 趋势 。PDiphyiei 的 花序 为 一 顶 生 的 聚 伞 花 序 ， 花 序 轴 长 在 20 cm 左右 ， 每 个 花序 有 12 
一 28 打 左 右 的 花 ， 平 均 为 16 条 ， 八 角 莲 属 的 花 在 花蕾 时 有 花 5 一 18 朱 ， 但 能 正常 开放 的 一 般 只 有 只 有 5 
一 10 朱 ， 其 中 只 有 1~7 采 能 发 育成 为 成 熟 的 果实 。 其 花序 轴 极 端 缩短 ， 因 而 花丛 生 于 叶柄 交叉 处 或 稍 上 
方 。 桃 儿 七 与 足 叶 草 均 只 有 1 采花 。 

山 荷 叶 属 的 花 与 其 余 3 个 属 的 花 差 别 较 大 : DER, RARR 3 个 属 的 花 的 五 分 之 一 ; @ 它 的 花药 
为 兴 裂 (这 一 特点 使 该 类 群 和 小 尼 科 相 联 系 )， 而 其 余 3 属 之 花药 为 纵 裂 ; @ 它 的 花 斩 为 白色 ， 其 余 3 个 属 
的 花 斩 为 粉红 色 。 

山 荷 叶 属 、 八 角 莲 属 、 桃 儿 七 属 的 花药 均 具 6 Biki, MEHER 12 一 18 枚 。 在 山 荷 叶 属 与 足 叶 
草 属 中 ， 雄 功 比 瞧 莫 短 或 等 长 ， 但 在 八角 莲 与 桃 儿 七 中 ， 雄 蔓 一 般 较 峻 蕊 长 。 这 与 前 两 者 为 异 花 授 粉 ， 后 
两 者 为 自 花 授粉 密切 相关 。 

Terabayashi(1983) 研究 了 花 部 的 维 管束 排列 方式 后 认为 ， 山 茶叶 属 最 为 简单 ， 足 叶 草 属 与 桃 儿 七 属 
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最 为 发 达 ， 八 角 莲 属 中 等 发 达 ， 因 而 认为 八角 莲 属 的 系统 位 置 间 于 山 荷 叶 属 与 足 叶 草 属 (文中 该 属 包含 桃 
儿 七 属 ) 之 间 。 他 认为 ，Diphylleia grayi 与 Di. sinensis 间 具 有 比 Di. grayi 与 Di. cymosa 更 为 接近 的 亲缘 关 
系 。 他 还 认为 桃 儿 七 的 花 因 具有 柄 的 中 柱 而 与 足 叶 草 不 同 ， 并 认为 这 两 种 植物 由 于 在 花柱 及 维 管束 方面 以 
及 雄蕊 上 存在 着 较 大 的 差异 ， 因 此 认为 这 两 个 种 在 很 久 以 前 就 分 离 了 。 综 合 其 它 资料 来 看 ， 将 桃 儿 七 自足 
叶 草 属 中 分 离 出 来 是 合理 的 。 
3.4 RRE TERE LRH, 18 Diphylleia, Dysosma, Podophyllum 3 个 属 的 花粉 都 为 三 沟 花 粉 ， 但 在 形 
态 及 外 壁 饰 纹 上 却 不 相同 ，Diphylleia 的 花粉 中 等 大 小 ， 为 扁 球形 至 球形 ， 大 小 为 (30~32.5)um x (22.5~ 
25)4m， 外 壁 为 刺 状 饰 纹 ; Dysosma 的 花粉 较 大 , 为 球形 、 遍 球形 或 长 球形 , 大 小 为 50(40~ 52.5)um x 
32.5(27.5~ 37.5)hm， 外 表 为 网 状 饰 纹 ; Podophyllum 属 的 花粉 为 球形 、 花 粉 较 小 ， 大 小 为 2008~ 
25)um， 外 表 为 刺 状 。Kocenko(1980) 借 助 扫 描 电 镜 的 研究 结果 ， 认 为 尽管 足 叶 草 属 和 山 荷 叶 属 花粉 的 朝 
发 孔 类 型 不 同 ， 但 它们 的 外 表 饰 纹 在 扫描 电镜 下 仍 是 相近 的 ， 这 一 点 暗示 着 在 这 两 者 间 存 在 着 较为 密切 的 
关系 。 但 有 的 作者 ( 张 金 谈 等 , 1985) 不 支持 这 一 结果 。 笔 者 认为 这 两 个 属 较 小 的 花粉 体积 和 外 壁 上 的 刺 状 
饰物 和 它们 在 生殖 过 程 中 昆虫 传粉 是 相 适 应 的 。 桃 儿 七 为 四 合 花 粉 ， 花 粉 较 大 ， 直 径 8$ 一 95 um, IRA 
疣 状 纹 饰 。 四 合 花粉 在 植物 进化 中 一 般 属于 比较 高 级 一 些 的 植物 类 群 才 有 。 因 此 ， 综 合 其 它 特征 ， 桃 儿 七 
作为 一 个 属 是 合理 的 ， 同 时 ， 也 意味 着 桃 儿 七 的 起 源 比较 晚 。 桃 儿 七 属 和 八角 莲 属 较 大 的 花粉 体积 和 它们 
在 生殖 过 程 中 自 花 授粉 相 适应 。 
35 幼苗 及 形态 RAER 4 个 属 植物 的 所 有 成 员 具 有 相似 的 幼苗 形态 。 种 子 发 苛 时 ， 下 胚 轴 首 先 伸 
长 ， 喜 出 胚 根 ， 下 胚 轴 继续 伸 长 ， 将 种 子 带 出 地 面 ， 经 过 一 段 时 间 之 后 (大 约 为 3 d)， 出 土 种 子 的 子叶 不 
断 发 育 ， 最 后 撑 破 种 皮 ， 从 而 露出 两 片 肥大 的 子叶 ;子叶 绿色 、 圆 形 或 椭圆 形 ， 直 径 约 为 1.5 cm。 刚 出 
土 的 幼苗 高 约 6.5 cm， 子 叶 基 出 三 脉 ， 边 缘 全 缘 ， 先 端 钝 圆 ， 两 子叶 的 基部 融合 ， 从 而 形成 了 一 种 “ 假 单 
子叶 ”的 现象 (图 1)。 
和 其 它 双 子叶 植物 的 幼苗 不 同 ， 它 们 的 幼苗 不 具有 上 胚 轴 。 在 子叶 融合 的 过 程 中 ， 顶 匠 下陷， 被 包 埋 
在 下 吓 轴 的 基部 ， 因 此 ， 幼 苗 在 外 观 上 看 不 到 顶 芽 。 朝 发 较 早 的 幼苗 在 种 子 朝 发 的 当年 ， 当 子叶 尚未 共 
下 ， 顶 革 即 从 下 胚 轴 的 基部 伸 出 ， 形 成 第 一 片 真 叶 。 而 萌发 较 述 的 幼苗 ， 在 种 子 彰 发 当年 一 般 不 会 出 现 真 
叶 ， 两 片 绿色 的 子叶 执行 着 光合 作用 的 同化 功能 。 
在 进入 秋季 时 ， 幼 苗 在 基部 形成 了 1 SORE, BOE 
S eniin Pee ees | ee Cnet EC, S 
芽 进 入 休眠 。 到 了 第 二 年 的 春 夏季 节 ， 当 气温 回升 达到 一 定 贱 


值 时 ， 地 下 的 鳞 芽 开始 活动 。 对 于 第 一 年 没有 真 叶 的 幼苗 ， 鳞 


Surface of Land 匡 活 动 后 形成 具有 真 叶 的 幼苗 ， 而 第 一 年 就 已 出 现 真 叶 的 幼苗 
et 在 第 二 年 萌发 时 植株 个 体 要 大 一 些 。 到 了 第 五 年 左右 ， 由 种 子 
萌发 的 幼苗 即 可 开花 结实 而 成 为 性 成 熟 植株 。 

4 发 育 生 物 学 
BR 鬼 白 亚 科 的 4 个 属 都 具有 相似 的 生活 史 和 发 育 习 性 ， 它 们 
Radicie 都 主要 以 种 子 进行 有 性 生殖 ， 种 子 都 具有 休眠 习性 ， 由 种 子 萌 





发 的 幼苗 在 5~6 年 后 性 成 熟 。 性 成 熟 的 植株 在 开花 前 一 年 的 
图 1 和 鬼 白 亚 科 植物 的 幼苗 形态 7 一 9 月 间 就 已 分 化 好 次 年 将 要 开放 的 花 ， 但 大 小 孢子 尚未 进 
Fig.1 Seedling Morphology of 行 减 数 分 裂 。 冬 季 ， 所 有 种 类 的 地 上 部 分 枯死 ， 地 下 的 花芽 以 
Podophylloideae PRER ERSTE RRS. EP IRR 2~4 个 白色 的 膜 质 苞 片 。 
来 年 春天 ， 地 下 的 休 卢 区 开始 活动 ， 道 过 其 基部 的 居间 生长 将 

整个 芭 带 出 地 面 (所 有 的 种 类 都 不 具有 顶端 生长 )， 从 而 进行 开花 传粉 活动 。 
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5 植物 化 学 

天 然 产 物 在 小 遍 科 系统 演化 研究 上 的 价值 早已 为 人 们 所 共识 ， 和 鬼 白 亚 科 植 物体 中 含有 的 鬼 白 毒素 是 处 
理 该 类 植物 系统 位 置 的 重要 依据 (Hegenauer, 1964)。 由 于 鬼 白 毒 素 具 有 和 较 大 的 药学 价值 ( 陈 慈 亨 , 1979), 
因而 促使 人 们 对 含 鬼 白 毒素 类 植物 进行 了 大 量 的 植物 化 学 研究 。 鬼 白 亚 科 是 植物 化 学 研究 较为 清楚 的 类 
群 ， 在 4 属 15 种 植物 中 已 有 4 属 12 种 经 过 详细 的 植物 化 学 研究 DO。 通过 比较 分 析 ， 发 现在 山茶 叶 属 中 
含有 的 化 学 成 分 如 鬼 白 毒素 (podophyllotoxin), ili #f "+ Æ (diphyllin) 及 苦 鬼 白 脂 素 
(picro-podophyllotoxin) 等 在 其 余 3 个 属 内 都 有 分 布 ， 因 而 设想 山 荷 叶 属 是 该 类 群 中 较为 原始 的 类 群 。 八 
角 莲 属 和 桃 儿 七 属 含有 的 化 学 成 分 十 分 接近 ， 如 它们 都 含有 鬼 白 酮 (podophyllotone) 等 ， 它 们 间 可 能 具有 
较为 密切 的 关系 。 足 叶 草 属 因 含 有 特殊 的 o BH RR(a-peltatin\M 8- 足 叶 草 素 (8-peltatin)， 可 能 意味 着 
它们 和 其 它 3 个 类 群 有 具有 较 大 的 隔离 。 
6 细胞 学 

在 4 属 15 种 鬼 白 亚 科 植物 中 ， 目 前 已 有 4 属 8 种 进行 过 细胞 学 研究 ， 其 中 的 7 种 被 进行 了 比较 核 型 
研究 ( 马 绍 宾 等 , 1996b)。 通 过 比较 后 看 出 ， 在 这 群 植物 中 ， 核 型 是 比较 稳定 的 ， 核 型 在 属 间 差异 不 大 ， 属 
内 的 差异 则 更 小 ， 既 没有 观察 到 倍 性 的 变化 ， 也 没有 观察 到 基数 的 改变 ， 在 各 种 核 型 间 只 观察 到 细微 的 结 
构 变 化 。 在 所 有 被 观察 过 的 属 种 中 ， 染 色 体 数 都 为 2n= 12， 在 染色 体 组 成 中 ， 由 8 条 m 或 sm 染色 体 、2 
条 st 染色 体 以 及 2 条 t 染色 体 。 这 类 植物 核 型 的 相似 性 可 能 和 它们 在 系统 发 育 上 种 类 的 不 分 化 密切 相 
关 ， 染 色 体 物种 形成 在 这 个 类 群 的 进化 过 程 中 所 起 的 作用 不 大 。 核 型 上 的 稳定 性 使 这 类 植物 既 不 能 通过 倍 
性 改变 的 方式 来 进行 物种 形成 ， 也 不 能 通过 基数 递增 或 递减 的 方式 来 进行 物种 的 分 化 ， 它 们 只 能 通过 基因 
重组 、 基 因 突 变 以 及 染色 体 结构 的 局 部 改变 来 进行 物种 的 分 化 ( 马 绍 宾 等 , 1996b)。 

虽然 4 个 属 的 核 型 大 臻 上 是 一 致 的 ， 但 还 有 一 些 细微 的 差别 ， 可 以 看 出 ， 随 着 系统 演化 ， 核 型 不 对 称 
性 程度 逐渐 增加 ， 核 型 不 对 称 性 增加 的 途径 是 : 山 荷 叶 属 一 八角 莲 属 一 桃 儿 七 属 一 足 叶 草 属 。 
7 生态 学 

鬼 白 亚 科 4 个 属 的 成 员 具 有 相似 的 生态 要 求 ， 它 们 都 要 求 酸性 (pH 4.5~7)、 富 含有 机 质 的 森林 土 
壤 。 但 随 着 类 群 的 进化 ， 在 生态 适应 方面 也 都 出 现 了 逐渐 向 干旱 环境 适应 的 趋势 。 山 荷 叶 属 的 3 个 成 员 具 
有 相似 的 环境 要 求 (Ying et al., 1984)， 它 们 常 出 现在 积 水 塘 附近 或 沿 着 溪流 分 布 。 它 们 常生 活 于 针 叶 -- 阔 
叶 的 混交 林 下 ， 在 高 纬度 和 高 海拔 地 区 也 会 分 布 于 纯 的 针 叶 林 下 ， 有 时 它们 也 会 出 现在 竹林 下 。 

八角 莲 属 生活 的 具体 环境 随 种 类 的 不 同 而 不 同 ， 但 它们 都 是 生活 于 原始 林 下 的 耐 荫 植 物 。 它 们 可 以 从 
海拔 550 m 的 常 绿 阔 叶 林 一 直 分 布 到 3200 m 左右 的 亚 高 山 针 冰 叶 混交 林 或 暗 针 叶 林 下 ， 是 一 类 严格 适应 
亚热带 山地 森林 环境 条 件 的 植物 类 群 (应 俊生 , 1979)， 其 耐 戎 性 草本 的 特性 十 分 突出 ， 它 们 对 湿度 的 要 求 
较 高 ， 它 们 常生 活 于 酸性 (pH 4.2 一 7.8)、 有 机 质 丰 富 、 透 水 性 好 的 土壤 中 。 

足 叶 草 属 分 布 于 阔 叶 林 下 (Meijer, 1974)， 它 已 适应 较为 干旱 的 环境 。 

桃 儿 七 是 一 个 已 适应 了 干旱 环境 条 件 的 物种 ， 它 在 形态 上 具有 一 系列 适应 干旱 环境 条 件 的 构造 ( 马 绍 
宾 , 1996a)。 它 是 这 类 植物 中 唯一 可 以 不 分 布 在 林 下 的 类 群 ， 它 常 出 现在 具有 次 生 植 被 的 山谷 中 ， 同 时 ， 
和 其 它 几 个 类 和 群 相 比 ， 它 也 更 能 适应 高 海拔 (2700 一 4500 mM) RF Hy VR. 
8 繁殖 生物 学 

虽然 鬼 白 亚 科 4 个 属 都 是 主要 以 有 性 结 籽 为 主 ， 但 在 传粉 方式 和 结 籽 率 等 方面 明显 不 同 。 足 叶 草 属 是 
典型 的 异 花 授 粉 植物 ， 其 主要 传粉 昆虫 为 熊 蜂 ， 在 植物 体 中 存在 自 交 不 亲 合 系统 ， 居 群 内 传粉 结实 率 很 低 
其 至 不 结 籽 ， 居 群 间 传 粉 则 有 较 高 的 结 籽 率 。 在 自然 状况 下 ， 由 于 受 传粉 过 程 的 影响 ， 个 体 间 种 子 产量 差 
别 极 大 ， 平 均 结 籽 率 在 50% 左 右 ， 每 株 植物 具有 50 枚 左右 的 胚珠 ， 成 熟 时 每 株 平均 20 粒 左右 的 种 子 ， 
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变异 范围 从 空 果 到 60 粒 左右 (Swanson, 1976)。 山 荷 叶 属 亦 为 异 花 授粉 ， 但 传粉 媒介 尚 不 清楚 。 其 每 株 植 
株 可 具有 13~28 条 化， 平均 为 16 打 ， 每 打 化 可 有 胚珠 1~ 17 枚 ， 平 均 为 6.8 枚 ， 每 株 植 株 可 有 的 胚珠 数 
在 40~202 之 间 ， 平 均 为 95.5。 果 实 成 熟 后 ， 每 株 可 有 4 一 28 枚 果实 ， 平 均 有 13 枚 ， 每 枚 果实 可 有 1 一 
11 粒 种 子 ， 平 均 为 4 粒 ， 每 株 植 物 平 均 可 产生 52 粒 种 子 ， 大 约 与 桃 儿 七 相当 。 桃 儿 七 每 株 植物 只 有 1% 
花 ， 它 为 典型 的 自 花 授粉 植物 ， 具 有 一 系列 与 自 花 授 粉 相 适应 的 形态 结构 和 行为 ( 马 绍 宾 等 , 1996c): tni 
蕊 较 有 雌花 长 且 向 雌蕊 方向 弯曲 ， 传 粉 时 ， 雌 蕊 柄 向 雄 芒 方向 偏转 ， 授 完 粉 后 又 恢复 直立 状态 ， 在 每 淋 花 中 
PURER BO 12~ 181, FEX 64 枚 。 桃 儿 七 在 居 群 内 多 态 现 象 十 分 显著 ( 马 绍 宾 等 , 1996a), 因此 可 判断 在 
桃 儿 七 中 不 存在 无 融合 结 籽 。 果 实 成 熟 后 ， 在 每 枚 果实 中 可 有 种 子 7 一 179 粒 ， 平 均 为 60 粒 左右 。 由 此 
可 看 出 桃 儿 七 的 结实 率 非常 高 ， 在 90% 以 上 ， 这 和 它 自 花 授 粉 是 相 适应 的 。 八 角 莲 属 亦 为 自 花 授粉 ， 每 
株 植株 在 花蕾 时 可 有 5~ 17 打 花 ， 但 到 开花 时 ， 一 般 只 有 5~ 10 条 能 正常 开放 。 就 川 八角 莲 而 言 ， 最 后 
一 般 只 有 1~7 条 花 能 发 育 为 成 熟 的 果实 。 在 八角 莲 属 中 ， 每 末 化 平均 可 有 胚珠 40 粒 左右 ， 变 异 范围 在 6 
一 70 之 间 。 果 实 成 熟 后 ， 可 有 发 育 良 好 的 种 子 1~60 粒 ， 平 均 为 20 粒 左右 。 

桃 儿 七 干 种 子 千粒重 为 35.8 g， 每 粒 种 子 重 35.8 mg， 虽 然 具 休眠 习性 ， 但 种 子 萌发 率 很 高 ， 可 在 
90% 以 上 。 川 八角 莲 于 种 子 千粒重 为 35.9 g， 萌 发 率 不 如 桃 儿 七 高 。 中 华山 荷 叶 Diphylleia sinensis 的 干 
种 子 千粒重 为 22.63 g， 种 子 朝 发 率 很 低 ， 在 笔者 获取 的 种 子 中 萌发 率 只 有 40% 左 右 。 笔 者 自 美国 得 到 的 
美洲 山 荷 叶 Di. cymosa 的 种 子 亦 很 难 萌发 。 

在 鬼 白 亚 科 4 个 属 中 ， 桃 儿 七 的 种 子 传播 者 为 人 和 锥 科 动 物 ( 马 绍 宾 , 1996a), 足 叶 草 属 的 种 子 传播 者 
Žž A fufa (Swanson, 1976)。 就 八角 莲 属 而 言 ， 虽 然 尚 林 有 文献 报道 其 种 子 散 布 方式 ， 但 八角 莲 属 植物 的 
果实 在 外 形 、 质 地 、 颜 色 和 味道 上 都 和 桃 儿 七 一 样 ， 亦 可 食用 ， 只 是 果实 的 体积 略 小 些 ， 在 野外 常 观察 到 
八角 莲 属 成 零星 分 布 ， 因 此 笔者 认为 八角 莲 和 桃 儿 七 具有 相似 的 种 子 散 布 方式 ， 为 动物 散布 。 山 茶叶 属 植 
物 的 成 熟 果 实 和 上 上述 3 属 极 不 相同 ;成 熟 的 山 荷 叶 果 实 圆 形 、 较 小 ， 直 径 不 到 1 cm， 果 实 颜 色 较 暗 ， 黑 
色 ， 果 实 中 也 设 有 发 达 的 胎 座 可 供 食用 。 在 野外 观察 时 ， 大 量 的 幼苗 常 出 现在 母 株 附 近 。 由 此 可 知 ， 山 荷 
叶 属 缺乏 有 效 的 种 子 散布 方式 。 联 系 到 这 4 个 属 分 布 区 范围 ， 虽 然 桃 儿 七 属 、 八 角 莲 属 及 足 叶 草 属 在 系统 
发 育 上 和 较 山 荷 叶 属 出 现 得 晚 ， 但 确 占 据 着 较 大 的 地 理 分 布 区 范围 ， 而 山 荷 叶 属 虽 然 起 源 较 早 ， 但 地 理 分 布 
DX AA FE 4 RAE (F 2)。 种 子 散布 方式 的 不 同 是 造成 鬼 白 亚 科 植物 现代 地 理 分 布 格局 的 重要 原因 之 一 。 

4 个 属 都 可 道 过 根 状 共 进 行营 养 繁殖 ， 但 发 达 程 度 不 同 : 山 荷 叶 属 及 足 叶 草 属 营养 繁殖 较 桃 儿 七 属 与 
八角 莲 属 发 达 。 这 和 前 两 者 为 异化 授粉 ， 后 两 者 为 自 化 授粉 相关 (Stebbins, 1950)。 

9 讨论 

鬼 据 亚 科 4 个 属 都 因 含 有 相似 的 化 合 物 、 具 相似 的 形态 特征 、 相 同 的 个 体 发 育 方式 、 相 似 的 核 型 等 一 
系列 共同 的 特征 ， 使 得 目前 人 们 认为 它们 是 一 个 自然 的 类 群 ， 但 这 类 植物 和 其 它 类 群 间 则 存在 着 较 大 的 隔 
离 ， 它 们 和 现代 小 禾 科 中 的 其 它 类 群 可 能 都 没有 直接 的 亲缘 关系 。 

在 这 4 个 属 中 ， 山 荷 叶 属 是 较为 原始 的 类 型 ， 它 和 其 它 3 个 属 间 存 在 着 较 大 的 隔离 。 有 许多 证 据说 明 
在 桃 儿 七 属 和 八角 莲 属 间 存 在 着 极为 密切 的 关系 ， 但 足 叶 草 属 和 八角 莲 属 、 桃 儿 七 属 间 似乎 无 多 少 直接 的 
联系 。 桃 儿 七 与 足 叶 草 在 外 形 上 具有 许多 相似 性 ， 但 在 核 型 、 化 学 成 分 以 及 其 它 构造 方面 存在 较 大 的 差 
异 。 更 为 重要 的 是 桃 儿 七 的 地 理 分 布 和 足 叶 草 的 地 理 分 布 有 很 大 的 差别 ， 这 可 能 意味 着 桃 儿 七 和 足 叶 草 小 
形态 上 的 相似 可 能 只 是 一 种 平行 演化 的 结果 ， 并 没有 表示 在 这 两 者 间 具 有 直接 的 联系 。 

目前 普遍 认为 足 叶 草 属 和 桃 儿 七 属 间 具有 较为 密切 的 亲缘 关系 ( 李 林 初 , 1986; 应 俊生 , 1979; Henry et 
al., 1989), 它们 都 是 由 八角 莲 属 演化 而 来 ， 如 果 确 实 是 如 此 的 话 ， 则 很 难 解释 鬼 白 亚 科 植物 的 现代 地 理 分 
布 格局 ， 北 美 为 什么 没有 足 叶 草 的 近 缘 种 类 一 一 八角 莲 属 植物 的 分 布 ， 八 角 莲 属 的 所 有 种 类 都 分 布 在 东 
亚 。 而 在 北美 东部 ，Diphylleia cymosa 和 Podophyllum peltatum HS i KAZE BBY. (A 2) 通过 研 
究 ， 笔 者 认为 在 八角 莲 属 、 桃 儿 七 属 与 足 叶 草 属 间 并 没有 直接 的 亲缘 关系 ， 足 叶 草 不 是 由 八角 莲 属 演化 而 
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华山 茶叶 演化 而 来 的 《图 3)。 山 茶叶 属 在 白垩 纪 时 候 就 已 经 在 北美 与 欧 亚 联合 的 劳 亚 古 陆 上 广泛 分 布 在 
亚 欧 大 陆 。 并 在 第 三 纪 的 时 候 ， 由 于 全 球 气候 比较 温暖 ， 其 分 布 区 还 扩张 到 了 纬度 很 高 的 地 方 。 山 荷 叶 属 
各 地 的 种 类 由 于 长 时 间隔 离 ， 萨 哈 林 及 日 北部 等 地 的 种 赫 代 形成 ， 足 叶 草 属 是 由 北美 山 荷 叶 演化 而 来 。( 
RR, 1964)， 第 四 纪 时 ， 由 于 冰川 的 活动 ， 山 荷 叶 属 在 分 布 上 逐渐 向 南 退 却 ， 只 在 某 些 冰川 达 不 到 的 地 
方 得 以 保存 下 来 。 冰 期 以 后 ， 由 于 山 荷 叶 属 缺乏 有 效 的 种 子 散布 方式 ， 使 它 不 能 在 冰期 以 后 重新 占领 在 冰 
期 间 失 去 的 分 布 区 ， 这 种 变化 的 结果 形成 了 山 荷 叶 属 今天 这 种 岛 状 分 布 格局 (图 2)， 这 种 间断 分 布 是 气候 





图 2 鬼 白 亚 科 各 属 的 现代 地 理 分 布 
Fig.2 The morden distribution pattern of the genera of Podophylloideae 


1. Dispersal way; 2. Dysosma; 3. Sino podophyllum; 4. Diphylleia; 5. Podo phyllum 
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图 3 和 鬼 白 亚 科 植物 的 地 理 分 布 、 核 型 、 传 粉 与 系统 发 育 关 系 
Fig.3 The geographical distribution, karyotype, pollination and phylogeny in Podophylloideae 


子 遗 的 结果 。 山 荷 叶 属 原来 可 能 只 是 1 种 ， 但 由 于 第 四 纪 以 后 的 长 期 隔离 ， 分 布 在 不 同 地 理 区 域内 的 部 分 
逐渐 演化 成 了 不 同 的 种 。 留 在 亚洲 大 陆 的 部 分 演化 成 为 今天 的 中 华山 荷 叶 ， 遗 留 在 萨 哈 林 岛 及 日 本 北部 的 
部 分 演化 成 为 日 本 山 荷 叶 ， 而 分 布 到 了 北美 的 部 分 则 成 了 美洲 山 荷 叶 。 从 这 种 推断 来 看 ， 鬼 白 亚 科 植 物 的 
现代 分 布 格局 (图 2) 是 在 更 新 世 以 后 才 形 成 的 。 渐 新 世 的 大 陆 板 块 运 动 和 更 新 世 的 冰川 活动 是 造成 鬼 白 
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亚 科 植物 现代 地 理 分 布 格局 的 重要 原因 。 由 于 东亚 是 这 类 植物 的 起 源 中 心 ， 并 且 在 这 里 地 域 广 大 、 环 境 条 
件 多 样 ， 于 是 在 这 里 形成 了 八角 莲 属 的 各 个 种 。 八 角 莲 属 的 某 个 种 在 喜马拉雅 抬升 过 程 中 ， 逐 渐 适 应 了 高 
海拔 寒冷 与 干旱 的 气候 条 件 而 成 为 桃 儿 七 。 桃 儿 七 是 一 个 由 喜马拉雅 造山 运动 形成 的 物种 ， 它 的 形成 不 会 
早 于 第 三 纪 ， 因 而 是 一 个 年 轻 的 物种 。 综 上 所 述 ， 我 国 的 华中 、 华 南 及 西南 是 鬼 白 亚 科 植 物 的 起 源 中 心 与 
分 布 中 心 。 这 一 点 和 应 俊生 (1979) 的 观点 是 一 致 的 。 该 结论 支持 了 吴征 匀 教 授 (1980) 关 于 东亚 -北美 区 系 东 
亚 起 源 这 一 学 说 。 本 文 的 研究 结果 支持 应 俊生 (1979) 将 桃 儿 七 自足 叶 草 属 中 分 离 出 来 的 处 理 ， 因 为 这 两 种 
植物 在 系统 发 育 上 并 不 是 由 同一 祖先 演化 而 来 ， 它 们 在 形态 上 的 相似 只 是 平行 进化 的 结果 。 鬼 白 亚 科 植 物 
的 地 理 分 布 及 可 能 的 系统 演化 关系 可 表示 如 图 3。 

目前 已 有 的 资料 不 能 很 好 地 解决 东亚 鬼 白 亚 科 植物 与 北美 近 绿 的 演化 关系 , 要 彻底 解决 这 个 问题 ,只 有 
借助 分 子 生 物 学 方法 ,在 仔细 比较 研究 Diphylleia cymosa, Di. sinensis, Podophyllum peltatum, 
Sino podophyllum hexandrum, Dysosma 属 等 材料 的 遗传 距离 之 间 的 关系 后 ， 方 能 最 后 确定 鬼 白 亚 科 的 系统 
演化 关系 。 
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